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INTRODUCTION 


Sans doute parce qu’ils sont à la frange du règne animal et végétal, les 
protozoaires du sol ont peu retenu l'attention tant des microbiologistes que 
des écologistes. Des travaux anciens faits à Rothamsted en Grande-Bretagne 
(CUTLER, 1923 ; CUTLER & CRUMP, 1929 et 1935; DE TELEGpY-Kovats, 1932) ont 
montré l'effet de la prédation de la microflore par les protozoaires : effet 
régulateur sur la biomasse bactérienne et stimulateur de l’activité respiratoire 
du sol. Pourtant, le domaine des relations protozoaires - bactéries dans les 
sols est resté pour ainsi dire inexploré jusqu'à cette dernière décennie alors 
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que ces organismes ont été beaucoup utilisé-comme matériel d'étude pour 
tester des modèles théoriques de relations prédateur - proie dans des expéri- 
mentations en milieu simplifié (Gause, 1935 ; LUCKINBILL, 1973 et 1974). 


Dans les sols, cet ostracisme est sans doute dû aux difficultés techniques 
soulevées par la mise en évidence de ces organismes fragiles que l’on dénom- 
bre, cultive et détermine difficilement. L'amélioration des techniques quanti- 
tatives a permis une ouverture récente en écologie des protozoaires du sol 
(CoùTEAUx, 1967 ; DARBYSHIRE et al., 1974; CoûTEaux & PALKA, 1988). D'autre 
part, la variation des conditions écologiques en milieu naturel a conduit à 
développer des recherches en microcosmes gnotobiotiques dans des condi- 
tions de température et d'humidité contrôlées (ANDERSON et al., 1979, COÛTEAUX, 
1984). Nonobstant la nécessité de réunir des données fidèles au milieu, les 
études en laboratoire ont permis de déboucher sur des résultats cohérents 
avec un matériel biologique très sensible aux fluctuations physico-chimiques 
conduisant à une variabilité très grande in situ. De cette manière, il est pos- 
sible d'étudier distinctement les principaux facteurs jouant sur les processus 
écologiques ou de les associer par deux alors que les autres restent constants. 
De nombreux travaux sont ainsi basés sur des systèmes expérimentaux sim- 
plifiés mono- ou bispécifiques, en microcosmes de sol ou même en milieu de 
culture avec des organismes édaphiques. Cette approche permet de cerner 
de manière systématique le rôle de chaque organisme et les interactions éven- 
tuelles. La modélisation mathématique permet en outre de formaliser les 
processus, facilitant ainsi la description des phénomènes en condensant l'infor- 
mation fournie par un ensemble de données. Elle permet également de tester 
des mécanismes, d'optimiser des protocoles expérimentaux, d'estimer des para- 
mètres non mesurables et de fournir un support de réflexion théorique qui 
peuvent conduire à la remise en cause du modèle et à l'énoncé de nouvelles 
hypothèses. 


Depuis un peu plus d'une dizaine d'années, l'équipe de M. ALEXANDER à 
Ithaca (New York) a relancé l'étude des relations trophiques entre proto- 
zoaires et microflore dans les sols. L'équipe de D.C. CoLEMAN à Fort Collins 
(Colorado) s'est attachée, pour sa part, à étudier l'influence de cette relation 
sur les cycles du carbone, de l'azote et du phosphore. Les relations entre 
l'abondance des protozoaires et la croissance des plantes ont été mises en 
évidence par DARBYSHIRE & GREAVES (1967) et ELLIOTT ef al. (1979). Elles ont 
ensuite été confirmées en termes de stimulation de la minéralisation de 
l'azote par CLARHOLM (1981 et 1985 a). 


I. — VOIES D'APPROCHE ET TECHNIQUES 


A) Microcosmes. 


L'utilisation des microcosmes offre à l'expérimentateur une diversité d'options 
qui permet de répondre à des interrogations multiples. La plupart des auteurs 
réalisent un grand nombre de petits microcosmes qui sont sacrifiés pour chaque 
mesure. Ceci présente l'avantage de fournir des données indépendantes cependant 
leur homogénéité est difficile à maîtriser. STEINBERG ef al. (1987) utilisent des micro- 
cosmes plus grands dans lesquels sont prélevés des aliquotes tout au long de 
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l'expérimentation. Cette procédure implique que le rapport entre le volume de 
l'aliquote et celui des microcosmes soit tel que les prélèvements ne modifient pas 
les conditions d’expérimentation. Malgré l'existence possible de gradients, d’humi- 
dité notamment, si l’inoculum est réparti uniformément, on observe une bonne 
homogénéité des dénombrements intra- et intermicrocosmes. Dans ce cas, les don- 
nées sont interdépendantes ce qui rend mieux compte des cinétiques propres à 
chaque microcosme. 


Les microcosmes peuvent être conçus de différentes manières : 


— en système complexe : sol non stérile où la microflore et la microfaune indigènes 
reproduisent plus ou moins fidèlement le réseau des interactions du milieu naturel 
(Danso et al., 1975; HABTE & ALEXANDER, 1977; ROUELLE ef al., 1985; STEINBERG et al., 1987), 

— en système simplifié : soit en milieu liquide inoculé par une espèce proie et une 
espèce prédateur afin d'isoler l'interaction et de mieux cerner le rôle du facteur sur 
cette interaction (DANSO & ALEXANDER, 1975), soit en sol stérilisé et inoculé afin de prendre 
en compte l'hétérogénéité du milieu (CoLEMAN ef al., 1977; ANDERSON ef al., 1978 ; COLEMAN 
et al., 1978 a et b). 


L'utilisation de facteurs stimulants (inoculum très riche en bactéries, amen- 
dements en glucose, mannitol, (NH:) SO., PO. incubations à température et 
humidité plus élevées que celles du milieu naturel) ou de facteurs inhibiteurs 
du métabolisme des pro- ou des eucaryotes (chloramphénicol, actidione, thyram) 
crée une perturbation qui modifie les processus et permet la mise en évidence 
des facteurs de régulation. 


La démarche consiste généralement en une approche comparative combinant 
différentes options. Cette tentative de comparaison pose cependant toujours cer- 
tains problèmes. La stérilisation, par exemple, en supposant qu'elle soit totale 
entraîne la présence dans le milieu de cadavres microbiens et de composés pouvant 
représenter un substrat nutritif pour l'un ou l'autre des partenaires du couple 
choisi ou libère des substances toxiques notamment dans les sols riches en humus 
(PALKA & Coûreaux, 1986). I! est donc toujours difficile de faire un parallèle strict 
entre les expériences réalisées en milieu stérilisé ou non stérilisé. 


B) Techniques de dénombrement. 


1. Protozoaires. 
Techniques indirectes. 


Les difficultés du dénombrement des protozoaires dans les sols sont essentiel- 
lement dues à leur taille, leur fragilité, leur adhérence au substrat. 


La première méthode préconisée pour le recensement des amibes est basée 
sur la méthode du nombre le plus probable (MPN) utilisées pour les bactéries 
(StncH, 1946 et 1955) et implique la mise en culture de très petits volumes de sol 
obtenus par suspensions-dilutions 


A partir d'une série de 8 doubles dilutions d'une suspension de sol, huit aliquotes 
par niveau de dilution sont incubées sur agar non nutritif garni au préalable d'un tapis 
bactérien. Les tables de Fisher et YATES (1963) permettent d'estimer la densité à partir 
du nombre d’aliquotes où l'on n’observe pas de croissance d'amibes. Cette méthode n'est 
utilisable que pour les amibes nues qui se cultivent bien sur agar, elle ne convient pas 
aux ciliés, flagellés et thécamoebiens qui croissent mieux en milieu liquide. C'est pour- 
quoi DARBYSHIRE et al. (1974) ont amélioré la méthode à deux niveaux : (1) incubation 
réalisée en milieu liquide permettant l'estimation de la densité de l'ensemble des proto- 
zoaires, (2) utilisation d'un microdiluteur et incubation en boîte de microtitration rendant 
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la technique moins lourde et autorisant un plus grand nombre de répétitions. La durée 
de l'incubation utilisée par la plupart des auteurs est de quinze jours. Cependant du 
fait de l'éventail de stratégies démographiques qu'offre un groupe aussi vaste que les 
protozoaires, il paraît raisonnable, à l'instar de CLARHOLM (1981), de les observer à plu- 
sieurs reprises pendant cette période pour éviter que certaines espèces, à temps de géné- 
ration court et ne s'enkystant pas, n'échappent à l'observation. 


La méthode de microdilution n'est pas adaptée à l'estimation quantitative 
des thécamoebiens dont la stratégie démographique est franchement de type —K 
comparée aux autres groupes de protozoaires. Ceci signifie que les incubations 
devraient avoir une durée de 3 semaines à 1 mois, période après laquelle les res- 
sources alimentaires sont complètement épuisées par les autres protozoaires. Ce 
groupe est malheureusement volontairement négligé dans certaines études sur l'en- 
semble des protozoaires (CLARHOLM, 1984) à cause de la longueur présumée de 
leur temps de génération (Lousen, 1974b ; SCHÖNBORN, 1986). Cependant le temps 
minimum de doublement du thécamoebien, Tracheleuglypha dentata, en période 
de croissance, par exemple, est de 44 heures (CoûrEaux & OGDEN, 1988) c’est-à-dire 
à peine plus élevé que celui d’Acanthamoeba nourrie sur Saccharomyces cerevisiae 
(HEAL, 1964). 


Pour distinguer les kystes des trophozoites, la technique de CUTLER (1920) tuant 
les formes actives par une solution d'HCI 2% a été couramment utilisée mais 
Pussarp & Deray (1985) ont montré que ce traitement tue également une partie 
des kystes; ils préconisent donc un traitement combiné de dessiccation et de 
congélation. La sonication est une autre technique plus rapide qui permet, outre 
l'élimination des trophozoites, la dispersion des kystes. 


Les techniques indirectes, à cause de leur imprécision et de leur tendance 
à sélectionner les espèces les mieux adaptées aux milieux de culture, restent cepen- 
dant insatisfaisantes. Des techniques d'observation directe ont donc été proposées 
pour pallier à ces inconvénients. 


Techniques directes. 


La méthode de BuirkamPp (1979) adaptée par Coůûreaux (1985 a) est intermé- 
diaire, elle applique la méthode MPN à des dilutions de sol mais il n’y a pas d’incu- 
bation : la densité des ciliés est estimée directement par dénombrement des ali- 
quotes négatives. 


Cependant le recensement direct sur matériel fixé reste la méthode la plus 
fiable. Mise au point et utilisée pour les thécamoebiens du sol (CoûTEAUx, 1967), 
elle consiste à recueillir les organismes sur filtres millipore à partir d’une suspen- 
sion de sol fixé et coloré. Son rendement est considérablement plus élevé (Lou- 
SIER E PARKINSON, 1981) que la méthode sur film d’agar de Jones & Morison (1948) 
adaptée aux protozoaires (HEAL, 1964). La technique de comptage sur filtre millipore 
a été également appliquée aux ciliés (CoûTEAUX & Parka, 1988) pour lesquels il a 
été observé que la méthode des dilutions détruisait la plupart des trophozoïtes 
alors qu'elle est satisfaisante pour l'estimation quantitative des kystes. La mé- 
thode des filtres millipore apporte en outre une information plus précise car elle 
permet d'apprécier la nature des kystes : kystes de résistance, kystes de repro- 
duction et les stades de division. 

Des essais récents (MAcDoNALb, 1986) tentent d'utiliser d'une part des colo- 
rants en épifluorescence comme le DAPI (4-6-diamino-2-phenyl-indole-dihydrochloride) 
qui réagit spécifiquement avec l'ADN et permet la mise en évidence d'organismes 
actifs et d'autre part la centrifugation selon un gradient de densité afin de séparer 
les micro-organismes des particules. 


Malheureusement, aucune des méthodes proposées n'est applicable à l'ensem- 
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ble des protozoaires et le choix fait par les auteurs est souvent criticable, ainsi 
les méthodes par dilutions (méthode de SINGH ou de DARBYSHIRE) d'une part sous- 
estiment les densités des trophozoites de ciliés, d'autre part la méthode de SINGH, 
sur gélose, utilisée par Varcas & HATTORI (1986) pour les ciliés ne leur est pas 
adaptée, de même que celle de DaRBYSHIRE en milieu liquide, employée par CLAR- 
HOLM (1981 et 1984) ne convient pas pour dénombrer les amibes. Les populations 
sont recensées globalement sans distinction entre les trophozoïtes et les kystes 
(Danso & ALEXANDER, 1975; Danso et al., 1975; HABTE & ALEXANDER, 1977 et 1978; 
STEINBERG et al., 1987) et la stabilisation sous forme de plateau de la densité des 
protozoaires observée par ces auteurs après la phase de croissance est due au 
stockage de kystes formés pendant cette période initiale. En outre ces deux métho- 
des négligent systématiquement les thécamoebiens dont l'importance est à consi- 
dérer en milieux forestiers. 


Les méthodes directes ne sont pas non plus applicables à tous les groupes 
simultanément, certaines colorations ne permettent pas de distinguer les individus 
vivants de ceux récemment tués (stérilisation, par exemple). Des fluorochromes 
colorants l'ADN devraient permettre de marquer les individus actifs mais malheu- 
reusement, il ne colorent pas les kystes (MACDoNaLD, 1986). L’immunofluorescence 
pourrait résoudre ce problème mais cette technique très spécifique est, de ce fait, 
sélective. On comprend donc la nécessité d'un regard critique sur tous les résul- 
tats de la littérature en fonction des techniques utilisées et l'importance du 
choix de la méthode pour répondre à une problématique précise. 


2. Microflore. 


Les proies le plus souvent choisies comme modèles d'études sont notamment 
des micro-organismes pathogènes des animaux (Salmonella, Klebsiella) ou des 
plantes (Xanthomonas, Agrobacterium, Fusarium, Gaeumannomyces), des micro- 
organismes rhizosphériques comme les Pseudomonas ou les bactéries fixatrices 
d'azote symbiotiques ou non (Rhizobium, Azotobacter) inoculés dans le sol pour 
l'optimisation de la production végétale. 

La méthode du nombre le plus probable et la technique directe de frottis 
colorés à l'orangé d’acridine ont été le plus souvent utilisées. En milieu biologi- 
quement complexe, on emploie des méthodes de dénombrement spécifique telles 
que : 

— l'obtention et l'utilisation de mutants résistants à un antibiotique permet- 
tant la numération de colonies sur milieu gélosé. 

— les méthodes sérologiques et notamment l'immunofluorescence, outil de 
choix pour l'étude de micro-organismes ne présentant pas ou peu de réactions 
croisées avec les souches indigènes (ScHmipr, 1974; CROZAT & CLEYET-MAREL, 1984). 


Il. — LE SOL : MILIEU PHYSIQUE INTERSTITIEL 


L'habitat-sol apparaît aux micro-organismes comme un espace lacunaire 
plus ou moins inondé. L'eau y est soumise aux forces de rétention de la 
matrice solide et n'est que partiellement utilisable par les protozoaires qui 
subissent deux contraintes spatiales : l'espace vital et l’eau disponible. 


A) L'espace vital. 


Les micro-organismes se partagent l'espace vital du sol en fonction de leurs 
caractéristiques écologiques, et en particulier, outre leur taille, leur mode de loco- 
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motion. En effet si les amibes rampent à la surface des agrégats et utilisent l'eau 
sous forme pelliculaire, les thécamoebiens rampent ou marchent à la pointe de 
leurs pseudopodes et leur thèque exige un volume conséquent d'eau libre pour se 
mouvoir, par contre, les organismes nageurs, ciliés ou flagellés ne sont pas fixés au 
substrat et circulent dans la lumière des pores pour autant que ceux-ci soient 
remplis d'eau et en rapport avec leur taille. 


Le partage des ressources spatiales est de plus déterminé par la structure 
du sol en agrégats formant deux catégories de microhabitats : 


— les agrégats dont les pores de diamètre moyen de 2 um sont favorables à 
la microflore mais où la circulation de l’eau et des gaz est faible et la rétention 
de l'eau par capillarité, très importante. On leur attribue un rôle protecteur non 
seulement vis-à-vis de conditions sévères mais également vis-à-vis de la prédation. 

— les pores situés entre les agrégats d'un diamètre supérieur a 10 um et 
où l'eau et les gaz (oxygène et CO;) circulent facilement. 


Deux expériences utilisant des techniques de lavage et de sonication et met- 
tant en évidence la colonisation différentielle de Klebsiella aerogenes en surface 
et à l’intérieur des agrégats dans un sol stérilisé à l'oxyde de propylène ont 
permis de montrer à quel niveau s'exerce la prédation des protozoaires (PUSSARD, 
communication verbale). En présence de Thecamoeba similis, amibe pelliculaire, 
la densité bactérienne de la fraction externe est affectée par la prédation alors 
que la fraction interne reste intacte. L'amibe dont le corps est plutôt rigide ne 
pénètre pas à l'intérieur des agrégats. Varcas & HATTORI (1986) font la même 
observation sur Colpoda sp., un cilié nageur, mais ils généralisent abusivement 
cette observation a l'ensemble des protozoaires. Or, dans une expérience simi- 
laire réalisée avec Acanthamoeba castellanii, amibe a corps cellulaire fluide, la 
densité des bactéries diminue tant en surface qu’en profondeur, on peut supposer 
qu'en raison de sa morphologie, cette amibe est capable de pénétrer à l'intérieur 
de l'agrégat. La qualité de refuge attribuée aux agrégats (VARGAS et HATTORI, 1986) 
est donc variable selon le prédateur. 


Les pores inter-agrégats sont les plus fréquentés par la plupart des proto- 
zoaires, C'est ce que montre une série d'expériences de compression de l'humus. 
Lorsque la densité apparente de l'humus a été amenée de 0.25 à 0.41, on constate 
que la compression affecte essentiellement les pores dont le diamètre est supé- 
rieur à 10 um c'est-à-dire l'espace entre les agrégats. L'effet inhibiteur de cette 
compression sur l'aptitude à la croissance des protozoaires, ciliés, thécamoebiens 
(CoûTEAUx, 1985 a et b) et une amibe mycophage à pellicule, Dermanoeba granifera 
(Tab. I), mesuré dans trois expériences indépendantes en microcosmes, est 
manifeste. 


Cette réduction de la croissance des protozoaires en fonction de la porosité 
avait été mise en évidence par Danso et al. (1975) dans une expérience où ils 
comparent la croissance de deux amibes, Hartmanella sp. et Naegleria sp. en 
milieu de culture liquide ou contenant des billes de 600, 300, 100 et 50 um de 
diamètre simulant la porosité d'un sol. La croissance des protozoaires est d'autant 
plus grande que la taille des billes est grande. Ces résultats peuvent être mis en 
doute. En effet, les espaces capillaires de 50 um sont trop grands, compte tenu 
de la taille des amibes, pour constituer un handicap à la prédation, on peut 
penser avec ALABOUVETTE ef al., (1981 a) que les amibes collées aux billes ont 
échappé à la technique de comptage. 


La taille des pores influence le fonctionnement de la chaîne trophique entre 
les micro-organismes dans les sols. Ainsi, en comparant des microcosmes de 
textures différentes inoculés avec bactéries (Pseudomonas), amibes s'en nouris- 
sant (Acanthamoeba) et nématodes se nourrissant de l'un et l’autre (Mesodiplo- 
gaster), ELLIOT et al. (1980) montrent que la croissance proportionnelle des néma- 
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Tas. I 


Densité de Dermamoeha granifera incubé dans des microcosmes 
a différentes densités apparentes du sol 


Nombre d'individus 
gt sol see x 10% 


Amibes nues £ 25 3,19 
Dermamoeba ,29 0,76 
granifera 34 0,98 


| HiH 


3,28 
0,7 


IHH 


TI = temps d'incubation en jours 
DA = densilé apparente du sol 


todes, c'est-à-dire le rapport de la différence entre le nombre ou la biomasse des né- 
matodes en présence et en absence de protozoaires et le nombre ou la biomasse 
des nématodes en absence de protozoaires, est supérieur dans les microcosmes à 
texture fine. Ils émettent l'hypothèse que les protozoaires exploitent et mettent 
à disposition des ressources alimentaires inaccessibles aux nématodes. 


B) Lean disponible. 


La quantité d'eau disponible pour les protozoaires est directement liées à 
la porosité ou à la capacité de rétention en eau du sol. C’est pourquoi, bien plus 
que la teneur en eau ou l'humidité actuelle, c'est le potentiel capillaire ou pF, le 
facteur déterminant. Pour permettre l'activité des protozoaires, il faut que les 
pores correspondant à leur taille soient remplis d'eau; pour Colpoda, il s'agit 
des pores de diamètre inférieur à 30 um, le seuil se situerait donc à pF 2 (Dar- 
BYSHIRE, 1976). Tenant compte des flagellés, plus petits, et des amibes nues utilisant 
l'eau sous forme pelliculaire, ALABOUVETIE et al. (1981 a) situent le seuil théorique 
d'activité des protozoaires à pF 3,2 c'est-à-dire quand les pores de 2 um de dia- 
mètre sont inondés. Pour les thécamoebiens, le test pourrait constituer une 
protection et se comporter comme une particule qu'enrobe un film d'eau dans 
lequel baignent les pseudopodes. Cependant leur taille est déterminante comme 
le montre l'expérience de LousiER (1974a) qui obtient, dans un milieu naturel 
enrichi en eau, une croissance et un dékystement plus important des petites 
espèces (< 60 um). 


Mais ces seuils d'humidité assurant la survie des protozoaires ne sont pas 
suffisants pour leur permettre d'être performants dans le système. Une faible 
teneur en eau (OsA-AFIANA & ALEXANDER, 1979) et la compression du sol (COûTEAUX, 
1985 a), créent un morcellement de l'espace et l'épuisement local des ressources 
alimentaires. Quand l'humidité s'accroît, des communications s'installent entre 
les foyers d'activité (CoûrEAUx & Pussarp, 1983). C'est ce qu'ont voulu mettre en 
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évidence VarGas & Hatrort (1986) en mesurant l'activité prédatrice de Colpoda sp. 
en fonction de la teneur en eau. Cependant ces auteurs n'ont pas distingué les 
trophozoites des kystes, il est donc difficile de conclure que l'absence de préda- 
tion aux faibles teneurs en eau est due au cloisonnement du milieu. On peut 
craindre que la population soit tout simplement enkystée. 


En milieu naturel, les sols sont exposés à des alternances de sécheresse et 
d'humidité. La biomasse des micro-organismes détruits pendant les périodes 
d'assèchement, est restaurée après réhumidification. Les formes trophiques des 
protozoaires répondent à ces variations de ressources alimentaires (BRYANT et al., 
1982; CLarHoLM, 1981) et leur turnover s'accélère en période d'activité (LOUSIER, 
1974b; ELLIOTT & CoLEMAN, 1977); par contre, le nombre de kystes n'est pas 
différent dans un sol subissant un cycle d'assèchement et de réhumidification et 
dans un témoin humide en permanence. Dans les deux cas, on observe un enrichis- 
sement du sol en kystes. Il n'est donc pas évident que l’enkystement soit une 
réaction de protection du protozoaire à des conditions défavorables et en parti- 
culier aux périodes de sécheresse. Les dénombrements de thécamoebiens mon- 
trent (CoûTEAUx, 1976) que les kystes sont les plus abondants en période d'activité 
maximale, Cette observation a été faite également pour de nombreux protozoaires 
(CorLiss & Esser, 1974). La formation des kystes est plutôt liée aux ressources 
alimentaires (SINGH, 1941) qu'aux conditions défavorables, c'est pourquoi on trouve 
des kystes dans les cultures continues (TsucHIYA ef al., 1972) où la nourriture, si 
elle est bien adaptée, est abondante et où il n'y a pas accumulation de métabolites 
susceptibles de créer des conditions défavorables à la croissance ; il faut, en effet, 
que la cellule ait acquis suffisamment de réserves énergétiques pour former sa 
paroi de résistance (Tr88s, 1968). L’enkystement commence généralement en pleine 
phase de croissance (Pussarp & DELAY, 1985; PALKA & CoûTEAUX, 1987) et constitue 
un potentiel de réserve en dormance quand l'activité trophique ralentit avec 
l'épuisement du milieu. Cette réserve est peu sensible à la sécheresse, on comprend 
donc qu'une alternance de phase sèche et humide induit, à chaque phase de crois- 
sance, un enrichissement du sol en kystes. Par contre, en condition de carence 
alimentaire, une population maura qu'un faible taux d’enkystement et moins de 
chances de survie face a des conditions difficiles. 


Certaines espèces ne s’enkystant pas ont la faculté de résister à la dessiccation 


par anhydrobiose dans la mesure où l'assèchement n'est pas trop brutal (PUSSARD 
& DELay, 1985). 


III. — RELATIONS PROTOZOAIRES-MICROFLORE 


A) Effet régulateur de la microflore. 


1. Dynamique de populations. 


L'étude des cinétiques démographiques prenant en compte les proies et 
les prédateurs s’est développée ces dix dernières années avec souvent un 
but appliqué, qu'elle concerne le devenir de micro-organismes introduits 
volontairement ou non dans les sols (ALEXANDER, 1981) ou l’impact des chaînes 
trophiques sur le turnover des éléments comme le carbone, l'azote et le 
phosphore (CoLEMAN ef al., 1983; CLARHOLM, 1985 a et b). 


Les cinétiques démographiques des bactéries inoculées en sols stérilisés 
ou non suggèrent l'existence d'un élément régulateur en milieu non stérile. 
En effet, en sols stérilisés, les populations microbiennes introduites augmen- 
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tent (LIANG et al., 1982; STEINBERG ef al., 1987) jusqu'à une densité maximale 
qui peut être interprétée comme la capacité biotique pour la souche dans le 
sol étudié. Par contre, en sol non stérile, la densité d'une souche introduite 
se stabilise à un niveau très inférieur à la capacité biotique. Si la densité 
à l'inoculation est supérieure à ce niveau dit seuil de survie, la population 
décroît, si elle lui est inférieure, la population croît jusqu'au seuil, ceci quelle 
que soit la taille de l’inoculum (HABTE & ALEXANDER, 1981; CORMAN et al., 
1987). Par contre, le niveau du seuil de survie dépend de la nature du sol 
et de la souche (Danso et al., 1973; KEYA & ALEXANDER, 1975; LIANG et al., 
1982 ; CORMAN et al., 1987). 


Des expériences ont montré que cette régulation devait être attribuée 
à la prédation plutôt qu'à la compétition. En effet, l'inoculation conjointe 
en sol stérilisé d'une souche de Rhizobium et d'autres populations bacté- 
riennes en nombre équivalent ne conduit pas à la chute de la population de 
Rhizobium observée lors des inoculations en sol non stérilisé en présence 
de protozoaires (CHAO & ALEXANDER, 1981 ; HOSSAIN & ALEXANDER, 1984 ; RAMI- 
REZ & ALEXANDER, 1980; STEINBERG et al, 1987). De plus, l'augmentation 
concomittante de la densité des protozoaires comparée à leur stabilité en 
sol non inoculé en Rhizobium révèle l'action de la prédation (HABTE & 
ALEXANDER, 1977; PENA CABRIALES & ALEXANDER, 1983 ; STEINBERG et al., 1987). 


La relation de prédation entre bactéries et protozoaires est évidente 
quand ils sont mis en présence en sol stérile (DANSO et ALEXANDER, 1975 ; 
Danso et al., 1975). Il existe une relation densité dépendante entre le préda- 
teur et la proie basée sur le fait que la fréquence de l'attaque par le prédateur 
est une fonction directe de la densité des proies (ALEXANDER, 1981) jusqu'à 
ce que la population des proies atteigne leur seuil de survie. Le fonction- 
nement du système repose sur une dynamique cybernétique qui permet de 
concevoir son homéostasie et le maintien des effectifs dans les limites compa-' 
tibles avec le milieu. 


Le seuil de survie des bactéries a été interprété par le fait que, en dessous 
d'une certaine densité, les bactéries sont plus difficilement accessibles aux 
protozoaires, soit qu’elles occupent des refuges, soit que l'énergie nécessaire 
à la capture des proies devient supérieure à l'énergie d'assimilation (DANSO 
et al., 1975). Les modèles de LUCKINBILL (1973) montrent en effet que le ralen- 
tissement du déplacement des protozoaires en présence de methylcellulose 
réduit la prédation. Cette hypothèse a été cependant démentie par les expé- 
rimentations menées en présence de chloramphénicol comme bactériostati- 
que : la population proie (Rhizobium) est éliminée en sol stérilisé additionné 
de Tetrahymena ou de Colpoda (HABTE & ALEXANDER, 1978). Les micro-orga- 
nismes qui sont éliminés en milieu naturel seront ceux qui ne sont pas 
capables de se multiplier ou de se protéger par des formes de résistance 
(LIANG et al., 1982) ou qui subiront d'autres pressions d'interaction. Ainsi, 
l'élimination d'une proie à faible taux de multiplication peut aussi avoir lieu 
si d’autres proies sont présentes à une densité supérieure au seuil déter- 
minant une prédation active. L'abondance de Salmonella n'est pas réduite 
quand la densité est au dessus du seuil de prédation active de Tetrahymena, 
mais l'addition d'un nombre important de proies alternatives comme Entero- 
bacter entraîne une chute de densité des deux bactéries (RAMIREZ & ALE- 
XANDER, 1980). 
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Le niveau auquel la population bactérienne se stabilise peut être plus 
directement interprété par le fait que le taux de prédation équivaut au 
taux de multiplication des bactéries. L'utilisation d’actidione ou de thiram 
agissant sur les eucaryotes confirme cette hypothèse. Les bactéries comme 
Rhizobium et Xanthomonas se développent en milieu non stérile pendant 
la durée de l'inhibition (Haste & ALEXANDER, 1977; RAMIREZ & ALEXANDER, 
1980 ; CHAO & ALEXANDER, 1981) et l'addition de paramécies résistantes à l'acti- 
dione conduit alors à une chute de la population bactérienne (HABTE & ALE- 
XANDER, 1977). 


Si un facteur favorable comme l’humidification du milieu (CHAO & ALE- 
XANDER, 1981) ou l'apport de mannitol (PENA CABRIALES & ALEXANDER, 1983) 
provoque la prolifération des proies, le déclin dû à la prédation apparaît 
décalé et parfois ultérieurement amplifié. Un phénomène similaire est enre- 
gistré par STEINBERG et al. (1987) lors d'un apport de sol non stérile en sol 
stérile inoculé préalablement par Bradyrhizobium japonicum. L'explosion dé- 
mographique des amibes qui a été observée peut se comprendre par une 
prédation sur la microflore apportée dans l’aliquote de sol qui se développe 
dans le milieu préalablement stérilisé. De la même manière, dans l'expérience 
de RAMIREZ & ALEXANDER (1980), la croissance des protozoaires dans la rhizo- 
sphère de haricot dépend non seulement de la population de Rhizobium pha- 
seoli inoculée mais de la densité des autres bactéries bénéficiant des exsudats 
racinaires. 

Si une proie se multiplie à un taux supérieur à celui de la prédation, la 
régulation n'est pas apparente comme le note ALABOUVETTE ef al. (1981 b) avec 
Fusarium, proie de Thecamoeba granifera minor et MALLORY et al. (1983) 
avec Pseudomonas en présence de Tetrahymena. 


En milieu complexe, les interactions entre proies et la sélectivité alimen- 
taire du prédateur ne sont pas toujours faciles à distinguer, d'autant plus 
que la prédation semble surtout s'exercer en fonction de l'abondance relative 
des proies. En effet, en milieu liquide, Escherichia coli élimine Azotobacter 
alors qu’en présence du prédateur T. pyriformis, les 2 espèces bactériennes 
coexistent (Jost et al., 1973). Il est difficile de savoir si le prédateur préfère 
E coli à cause de ses qualités nutritives ou simplement par le fait que sa 
densité étant supérieure, la probabilité de rencontre prédateur-proie est plus 
élevée, ou bien si le prédateur rejette dans le milieu des nutriments stimu- 
lant la croissance d'Azotobacter. De plus, si en culture, le prédateur est 
contraint de se nourrir sur une bactérioglée monospécifique d'une proie 
déterminée, il est capable de l'ingérer, avec néanmoins des intensités varia- 
bles de prédation (Danso et al., 1975; COLER & GUNNER, 1969). 


Aucune expérimentation ne montre clairement que les micro-organismes 
qui survivent en situation d'interaction peuvent intrinsèquement résister à 
la prédation. D'ailleurs, les processus de feedback génétique n’ont jamais 
été démontrés (ALEXANDER, 1981). 


2. Modèles mathématiques. 


Les populations microbiennes, sont suffisamment nombreuses pour que 
leurs individus constituent un continuum qui se prête à l'utilisation des équa- 
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tions différentielles. Ainsi, les modèles mathématiques prennent en général 
la forme d'un système d'équations différentielles ordinaires dont l'intégration 
simule le comportement dynamique des composants de la population. En 
outre, BAZIN & SAUNDERS (1978) décrivent des singularités, notamment l'inter- 
action Dictyostelium discoideum-E. coli étudiée par DENT et al. (1976) par la 
« théorie des catastrophes »; le taux de croissance spécifique du prédateur 
est considéré comme une variable d'état du fait de sa variation brutale sans 
transition d'une valeur constante à une autre, en réponse aux changements 
de la population proie. Parmi les sept singularités de Tom (1981), celle de 
la fronce a permis à ces auteurs de mettre en évidence les variables cor- 
rectes régissant le système étudié (âge de la culture ou biovolume bactérien) 
et en particulier le rôle du rapport des biovolumes proies-prédateurs auquel 
les prédateurs seraient plus sensibles qu’à la simple densité bactérienne, puis 
de proposer de nouvelles hypothèses. 


Les premiers travaux expérimentaux remontent à GAUSE (1935) qui a 
tenté de vérifier sur différents organismes et en particulier les protozoaires 
(Paramecium aurelium proie de Didinium nasutum) les théories de la lutte 
pour la vie énoncées par VOLTERRA (1931). Cependant, les fluctuations clas- 
siques induites par le modèle théorique de VOLTERRA ne peuvent être mises 
en évidence que s'il y a immigration périodique, c'est-à-dire des apports régu- 
liers de proies ou de prédateurs qui se rencontrent au hasard dans un sys- 
tème contrôlé dont le milieu est renouvelé. En effet, le modèle le plus simple 
pour décrire les interactions prédateur-proie est celui constitué par les équa- 
tions de LorKa-VOLTERRA (VOLTERRA, 1927) (modèle 1, Fig. 1). Ce modèle impli- 
que cependant un certain nombre d’hypothéses contraignantes : le milieu 
est indépendant des facteurs abiotiques, le substrat des proies ne s’épuise 
pas, en l'absence des proies, la population des prédateurs disparaît exponen- 
tiellement, la limitation de la population proie par le prédateur est propor-’ 
tionnelle au produit de leur concentration c'est-à-dire que les individus se 
déplacent au hasard dans un milieu homogène. Ce modèle implique qu'en 
l'absence de prédateurs, la population de proies va croître exponentielle- 
ment avec le temps. Cette hypothèse n'est pas réaliste puisque le taux de 
croissance spécifique des proies est fonction de la concentration en substrat S : 
H = Umax S, ce dont tient compte le modèle théorique de CANALE (1970) (modèle 
3, Fig. 1). Il est par ailleurs surprenant que GausE (1935), dans sa vérification 
expérimentale, ait introduit la notion de capacité limite du milieu et ait 
utilisé l'équation logistique pour la croissance des organismes dans le cas où 
« deux espèces de niche identique se disputent la même nourriture » et qu'il 
n'ait pas abordé cette notion dans le cas de « deux espèces dont l’une se nour- 
rit de l’autre ». 


Le système possède deux points d'équilibre, dont l’un, après linéarisation 
du modèle, se résume en fonctions périodiques dépendantes des conditions 
initiales. Divers attracteurs possibles (foyer stable, nœud stable ou cycle 
limite...) ont été discutés dans le cas de culture, continue ou non, par CURD 
& Bazin (1975). L'addition d'un terme de flux, dans le cas d'une culture 
continue, proposée par BUNGAY & BUNGAY (1968) (modèle 2, Fig. 1) ne modifie 
pas les solutions générales. La solution stable est alors une spirale. Seules 
changent les valeurs du point d'équilibre. Cependant, là encore, les périodes 
et les amplitudes des cycles prédits sont dépendantes des conditions initiales. 
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LOTKA VOLTERRA 1927 —» PAVE 1986 
milieu clos OH) yt = UR4HS - ky HP 
GH) = WH - kp SEH 
(1) d'un RoHS - D (10) 
OP / jt = KgHP - dP 
dëi = -HHS + FHP + GV 


terme de flux 
(culture continue) 


BUNGAY 1970 
SH = wH - OH - ky HP 
(2) 
OP/ 4, = KoHP - OP 
GAUSE. 1935 (8) 
= (1 a®5 P)/ +a0.5) 
CURDS et COCKBURN 1969-1971 | (9) deng limitée 
idem GAN. E 1970 sauf par le substrat proie 
weit Vu nike +H) 
CANALE 1970 D 
OH) = wies H - OH - 1 Ae MP 
dP t= TEP - OP 
D =Ø (S; - S) - He Sige H 
DRAKE et al 1977 (6) 


JOST et al 1973 


fonction de e B=(paxHS?V/(K,+S)(K', a Si 


N=MmaxPH2/Ko+H)K' 24H) 


Ecg multiple 


TSUCHIYA et al 1972 (4) 


SH) = Cafe Pie) 


e BADER et al 1976 (7) 
‘at 


“Tmax” Pikos- OP 


2 Su 
H=Hmax /Ks +S 
dS =@ (S;-S) - Hmaxyy S/iks:s) 


NM max EH TR an HU an 


CANALE 1973 (5) 
OH = Hmax Bilon, au H- Tmaxjy "Ph kH) ~ OH - DpP 
Si = Tmax? K2+H ) ~ OP - DpP 
dSu/ = © (Su; - Su) - Hmaxyy lee at + DHH/vu + DpP/wu 


dSr/ = Ø (ën - Sr) + DyH/y, + DpP/wr 
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Fic. 1, — Évolution des modèles mathématiques de la relation prédateur-proie construits sur la base 
du modèle de LOTKA-VOLTERRA et utilisés en microbiologie. 


Légende 

Du, De - taux de mortalité des proies, des prédateurs, 

H - concentration en proies, 

He - concentration en proies au taux de croissance spécifique du 
prédateur, 

ky, k2 - constantes de capture, d'ingestion, 

Ks, Ky, Ka, Kaka - constantes de saturation sensu MONOD, 

H - taux de croissance des proies, 

Us - taux de croissance spécifique des proies, 

mn - taux de croissance des prédateurs, 

bk - taux de croissance spécifique des prédateurs, 

P - concentration en prédateurs, 

lo _ constante de production de substrat excrété par les prédateurs 
lors de la prédation (r4) ou lors de la lyse des cadavres (rp), 

Ry, Ro - termes de rendement d'utilisation du substrat (R4= aY, 
R=BW), 

Ss - concentration en substrat dans le fermenteur, 

Sr - concentration en substrat au taux de croissance spécifique des 
proies, 

Si - concentration en substrat entrant 

Su - concentration en substrat utilisable dans le fermenteur, 

Sui - concentration en substrat utilisable entrant 

Sr - concentration en substrat non utilisable dans le fermenteur, 

Sri - concentration en substrat non utilisable entrant 

D - terme de flux (culture continue), 

w - coefficient de production des prédateurs (nombre de prédateurs 
produits par unité de proie consommée), 

Wu - production de métabolites par les prédateurs, utilisables 
comme substrat par les proies, 

Wr - production de métabolites par les prédateurs, non utilisables 
comme substrat par les proies, 

Y - coefficient de production des proies (nombre de proies 
produites par unité de substrat consommée), 

Yu - production de proies utilisables par les prédateurs, 


Yr - production de proies non utilisables par les prédateurs 
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Il faut noter l'intérêt de la représentation graphique dans le plan de phase 
(prédateurs en fonction des proies) qui permet une meilleure visualisation 
du comportement du système que la représentation classique (dynamique 
des populations en fonction du temps) utilisée par les biologistes. 


Le modèle 3 de CANALE (1970) a servi de base à l'élaboration de la plupart 
des modèles proposés par la suite par de nombreux auteurs qui ont le plus 
souvent modifié les termes des équations décrivant les taux de croissance 
des micro-organismes. En effet, les modèles précédents n'indiquent pas 
l'existence de phénomène de saturation c’est-à-dire d'une limite supérieure 
des taux de croissance spécifique des prédateurs et des proies. L'équation 
la plus employée pour décrire les cinétiques de croissance microbienne est 
celle de Monop (1950) qui relie le taux de croissance spécifique (u) d'une 
population microbienne à la concentration (S) de substrat limitant dans 
l'environnement ` u = Umar S/(K, + S) où pmax est le taux de croissance spéci- 
fique maximum et K,, la constante de saturation. Cette expression est de 
la même forme fonctionnelle que celle utilisée pour décrire la vitesse d'une 
réaction enzymatique de type MICHAELIS-MENTEN et une analogie entre les 
deux processus est souvent suggérée. Cependant, l'analogie entre croissances 
substrat-dépendantes et cinétiques enzymatiques n’est théoriquement appli- 
cable que pour des conditions d'état stationnaire. En effet, d'après BAZIN 
et al. (1976), si l'on assimile l'enzyme E à une cellule ayant des sites actifs 
réagissant avec le substrat S pour former un complexe site-substrat ES, cela 
conduit à produire de la biomasse comme produit final P mais possédant 
des sites actifs immédiatement disponibles. Ainsi, plus il y a de biomasse 
produite, plus il y a des sites actifs E. Cet aspect autocatalytique de la crois- 
sance microbienne n'autorise théoriquement l'utilisation de l'équation de 
Moon (1950) que pour des systèmes microbiens à l'équilibre. 


TsucuryA et al. (1972) (modèle 4, Fig. 1) ont introduit cette fonction de 
MoNop pour représenter les taux de croissance spécifique des proies (u) et 
des prédateurs (n) avec u = Umax S/(K, + S) et n = nma H/(Ly + H). Le mo- 
dèle ainsi obtenu leur permettrait de décrire la relation prédateur-proie 
observée expérimentalement entre D. discoideum et E. coli. Ce type de modèle 
a été utilisé par CANALE (1973) (modèle 5, Fig. 1) pour décrire l'interaction 
T. pyriformis-E. coli observée par Cock et al. (cités par CANALE, 1973) mais ne 
rend pas compte des résultats obtenus par l'auteur. C'est pourquoi il intro- 
duit un coefficient de mortalité des protozoaires et des bactéries pour expli- 
quer la chute d'une population après extinction de l’autre. De plus, il consi- 
dère qu'une partie du substrat peut-être réfractaire à l’utilisation par les 
bactéries (excrétion de métabolites ou produit de la lyse de cellules mortes). 

La fonction de Monon introduite par TsucHtya et al. (1972) dans le mo- 
dèle théorique de CANALE (1970) (modèle 3) ne décrit pas les variations obser- 
vées dans les populations-proies. Jost et al. (1973) introduisent, pour la crois- 
sance bactérienne, un modèle à saturations multiples qui implique plusieurs 
états transitoires avant la multiplication en deux cellules filles, ce qu'on peut 
décrire par le schéma fonctionnel suivant : 


B, B’, B” représentent différents états physiologiques du micro-organisme, 


B +aS: BF 
B BB un B 
Er A. wB 


où a et B sont des constantes d'utilisation du substrat. 
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La formalisation de ce schéma conduit au modèle de croissance suivant, 
analogue à celui d'une cinétique enzymatique à plusieurs substrats : 
* pour les bactéries : ft = Lim H S* / (Ki + S) (K^ + S) 
* pour les protozoaires : 1 = Ten P H? / (K: + B) (K^ + H) 


(avec H = population de proies, P = population de prédateurs, S = concentration 
en substrat, K = constante de saturation). 


Ainsi, quand le nombre de bactéries diminue, le nombre de protozoaires 
diminue beaucoup plus rapidement car il varie avec le carré de H. Les 
constantes de saturation K dépendent du modèle biologique et en particulier 
du type de prédateur. Si K’, et K’, sont négligeables, les taux de croissance p 
et n sont équivalents à ceux donnés par l'équation de Monop (Tsucutya et al., 
1972). 


D'autres variantes du modèle 3 de CANALE (1970) ont été proposées. Ainsi, 
Curps & CockBURN (1968, 1971) décomposent la fonction de Monop pour 
décrire la croissance du cilié prédateur (modèle 9) alors que BADER et al. 
(1976) obtiennent un bon ajustement de leur modèle aux données expéri- 
mentales quand seule la croissance du prédateur est décrite par la fonction 
de saturation de Jost et al. (1973). 


La validation de ces modèles en milieu biologique complexe comme le 
sol n'a cependant jamais été réalisée. L'équipe américaine de Fort Collins 
a pour sa part proposé plusieurs modèles de simulation se situant à un 
niveau global et décrivant la croissance de bactéries en sol stérilisé sur 
de courtes périodes (90 h) (Hunt et al., 1985). La diminution de substrat, 
l'augmentation de la biomasse bactérienne et l'évolution du CO, sont expri- 
mées sous forme d'équation de type MICHAELIS-MENTEN : 


dS/dT = — (VSB)/(K + S) 

dB/dT = Y (VSB)/(K + S) — MB 

dE/dT = (1 + Y) (VSB)/(K + S) + MB 
où S = substrat: B = biomasse bactérienne ` K = constante de demi-saturation ; 
V = taux de consommation maximum ; Y = produit maximum (yg C/ug) ; M = taux 
de maintenance spécifique (h-'); E = CO: cumulé. 


Ces modéles, bien que incomplets et ne concernant pas directement la 
prédation par les protozoaires, ont le mérite de s’appliquer 4 des données ob- 
servées en milieu sol. 


Pave (1987) a pu proposer un modèle de dynamique de population à deux 
populations (modéle 10, Fig. 1) en interaction permettant de décrire les résul- 
tats obtenus sur la colonisation de sols par Bradyrhizobium japonicum et 
dont le facteur de régulation essentiel apparaissait comme étant la préda- 
tion. Pour vérifier cette hypothése, des expériences ont été conduites au 
laboratoire, consistant à suivre simultanément la population bactérienne 
introduite et la population d’amibes indigènes. Les résultats obtenus par simu- 
lation sont tout à fait analogues à ceux obtenus expérimentalement, tant 
en ce qui concerne les dynamiques de population que les trajectoires dans le 
plan de phase (STEINBERG et al., 1987). Outre le fait que l'ajustement numé- 
rique est actuellement possible, élément original par rapport aux travaux 
précédents, ce modèle a la particularité d'introduire les hypothèses suivantes : 
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une croissance de type logistique de la population bactérienne H sur un sub- 
strat limitant S et de la population de protozoaires P sur les proies, une 
mortalité des prédateurs de type exponentiel et surtout, la production de 
substrat excrété par les protozoaires lors de la prédation ou lors de la lyse 
des cadavres en réponse à l'hypothèse du groupe de Fort Collins, de BARSDATE 
et al. (1974) et de CLARHOLM (1985 a et b). 


L'utilisation de systèmes simplifiés mono- ou bispécifiques en milieu 
liquide constitue certainement une étape indispensable pour étudier linter- 
action prédateur-proie dans la mesure où cette interaction est ainsi isolée, 
du moins partiellement, ce qui permet d'identifier plus aisément les para- 
mètres. Dans ce cas, le modèle de Tsucutya et al. (1972) apparaît comme 
un support intéressant pour l'élaboration de modèles plus précis (ajuste- 
ment à une expérimentation donnée) dans la mesure où il prend en compte 
à la fois l'évolution des populations et du substrat, tout en restant assez 
simple et adaptable à diverses situations. Cependant, le modèle de PAVE 
(1987), même s'il ne représente qu'une situation expérimentale particulière 
et ne peut prétendre, pour l'instant, à une valeur théorique générale, constitue 
une étape supplémentaire par rapport à l'ensemble des modèles présentés. 
Il est, en effet, plus réaliste puisqu'il décrit l'interaction directement au 
niveau du sol, permettant en outre l'estimation de paramètres non mesu- 
rables. 


Les modèles présentent néanmoins tous l'inconvénient de considérer 
comme homogène les populations de prédateurs, alors qu’une fraction variable 
de protozoaires est sous forme de kystes. 


B) Effet sur l’activité. 


C'est dès 1909 que RUSSELL & HUTCHINSON émettent l'hypothèse d'un 
effet protozoaires sur le cycle de l'azote : les bactéries « utiles » sont tuées 
par des organismes assimilés aux protozoaires. Les travaux faits à la Station 
Expérimentale de Rothamsted (G.-B.) entre 1923 et 1941 sur ce sujet mon- 
trent que, en fait, cette prédation stimule l’activité des bactéries mesurée 
par la production de CO, ou la fixation non symbiotique d’azote. Ceci sera 
repris trente ans plus tard par l'équipe de Fort Collins au Colorado (USA). 


1. Cycle du carbone. 


La mesure de la minéralisation du carbone sous forme de CO, est souvent 
utilisée pour apprécier l'activité microbienne globale d'un sol. Elle inclut 
l'activité de la microflore et de la microfaune. La part de cette dernière est 
cependant faible. En effet, si on admet, par exemple, que Acanthamoeba a 
un biovolume 3.000 fois plus élevé qu'une bactérie (BRYANT ei al., 1982) et 
que les deux organismes sont dans le même état physiologique, on peut 
appliquer la régression de BaLpocx et al. (1982) entre le taux respiratoire et 
la taille de la cellule dont la pente est de 0.672 à 20°-21° C et en déduire 
qu'à biomasse égale, la demande en oxygène d’Acanthamoeba ne représen- 
terait que 2 % de la demande totale. Comme la plupart du temps, la bio- 
masse du prédateur est inférieure à celle de la proie, il paraît raisonnable 
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de négliger la part respiratoire due au protozoaire dans la mesure de l'activité 
microbienne. 


Cependant la présence de protozoaires n'est pas sans effet sur la produc- 
tion de CO,. Les premiers travaux sur ce sujet (CUTLER & CRump, 1929; DE 
TELEGDY-Kovats, 1932) montrent que la production de CO, est la plupart du 
temps supérieure de 25 % en présence de protozoaires qu'en leur absence 
dans un milieu enrichi en peptone et de 50 % dans un milieu amendé avec 
du glucose et du sulfate d’ammonium. D'après DE TeLEGpy-Kovars (1932), 
les jeunes cultures sans protozoaires où le nombre de bactéries est faible 
produisent beaucoup plus de CO, que des cultures anciennes car leur cycle de 
reproduction rapide exige une grande quantité d'énergie. La présence de proto- 
zoaires prolonge la phase de reproduction et la quantité totale de CO, pro- 
duite est plus élevée qu'en leur absence. Les protozoaires réduisent le nombre 
de bactéries mais prolongent leur activité et augmentent la minéralisation 
du carbone. 


Cette observation est confirmée par les expériences de COLEMAN et al. 
(1978 a), ANDERSON et al. (1979) en ce qui concerne la prédation par les néma- 
todes associés ou non avec des amibes. Cependant, ces auteurs mesurent 
le flux du carbone en estimant le nombre de bactéries ingérées par les 
prédateurs en faisant la différence entre la densité des bactéries dans les 
microcosmes sans prédateur et celle des bactéries dans les microcosmes avec 
prédateurs. Ce postulat suppose que la croissance est la même dans les 
deux systèmes, or — la production de CO, en témoigne — l’activité reproduc- 
trice est activée par la prédation : un système avec prédation produit un 
plus grand nombre de bactéries que celui calculé par simple différence. Cette 
croissance « cryptique » au sens de CHAPMAN & Gray (1986) implique une 
biomasse bactérienne mangée plus grande et un rendement, c'est-à-dire le 
rapport entre la biomasse de protozoaires produite et la biomasse bactérienne 
consommée, plus faible que celui calculé par ces auteurs. 


Dans l'expérience de COLEMAN ef al. (1978 a) où, soit des bactéries, soit 
des bactéries et leurs prédateurs sont introduits dans des microcosmes de 
sol stérilisé à l’oxyde de propylène, les sources de carbone sont triples 
1) le glucose additionné pour simuler les exsudats racinaires, 2) le propylène 
glycol, résidu de la stérilisation, 3) le carbone natif du sol. Si le glucose 
additionné est assimilé au bout de 48 heures, le carbone utilisé pendant les 
dix jours suivants provient du propylène glycol (ANDERSON ef al., 1981b) 
et la prédation accélère son utilisation. Le pool de carbone du compartiment 
vivant ou bio-carbone, c'est-à-dire la somme des biomasses-C des organismes 
vivants et du CO,C, n'est pas significativement différent, au bout d'un temps 
donné, quelle que soit la composition du compartiment biologique. Cepen- 
dant le flux de carbone et la production de métabolites augmentent avec la 
prédation. 


En effet, en considérant que le CO, produit par les protozoaires est 
négligeable, en appliquant un coefficient de rendement Y» des bactéries par 
rapport à leur propre substrat, c'est-à-dire le carbone assimilable, de 0.6 
(ELLIOTT et al., 1983), on peut calculer la biomasse bactérienne réellement 
produite. La différence entre la production bactérienne réelle et la biomasse 
mesurée représente la nécromasse produite par mort naturelle et par pré- 
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dation. En phase de croissance, la mortalité bactérienne est essentiellement 
due à la prédation. L’équation de Hunt et al. (1984) partage le taux respi- 
ratoire Rs (par g ! de sol sec et par h !) en CO;C entre le taux respiratoire 
de croissance et le taux respiratoire de maintenance : 


Rs = (1 — Ys). Uc + B . Ms 


où Uc est la quantité totale du carbone assimilé par les bactéries, Ys est le 
rendement sur un substrat facilement assimilable, B est la biomasse-C bacté- 
rienne et Ms est le taux respiratoire de maintenance. La production réelle 
de bactéries (Bm) s'estime par 

Bre = Ys . Uc 

Y 

Br = Bh, 7 == 
quand M, est négligeable c'est-à-dire pendant la phase de croissance entretenue 
par la prédation. Les besoins énergétiques de maintenance concernent, en effet, 
les populations à l'équilibre à l'état de dormance (ANDERSON & Domscu, 1985). 

Le rendement des prédateurs répond donc à l'équation 


Lee 
"7 Bu—B 


P (1— Yi) 


Y= —— 
Rs . Ya—B (1— Ya) 


où P est la biomasse-C des prédateurs et où l’on considère que tant que s'exerce 
la prédation, les bactéries prolongent leur phase de croissance c'est-à-dire que 
le rendement Ys peut leur être appliqué. Ce modèle, contrairement à ceux qui ont 
été proposés, rend compte de l'effet d'activation de la production bactérienne par 
la prédation reflétée par l'activité respiratoire. Il donne un rendement plus faible 
et débouche sur le calcul des métabolites rejetés dans le système. Ces métabolites 
constituent une nouvelle source nutritive pour les bactéries et contribuent à la 
stimulation de leur activité. Ils peuvent aussi produire de la matière organique 
résistante à la biodégradation sous forme de parois cellulaire par exemple (Fig. 2). 


La part de carbone restituée au système sous forme de métabolites ou déchets 
s'exprime par 


D = U.— Bio-C 
où 
Bio-C = B + P + Rs 
A partir des données de COLEMAN et al. (1978a) — la biomasse-C et le 
carbone du CO, —, on peut calculer la biomasse-C de la production maximale 


bactérienne, la biomasse-C des bactéries consommées et le carbone de déchet 
(Tab. II). On peut donc déduire la quantité de carbone assimilé par les 
bactéries ou le flux de carbone sans connaître la concentration du milieu. 
Le modèle proposé tient compte de l'effet prédation parce qu’il se base sur 
la mesure du CO,C qui en rend compte contrairement à tous les modèles 
déterminés par l'équation de Michaelis-Menten des phénomènes enzymatiques. 
L'application de ce modèle met en évidence un flux de carbone accentué par 
la prédation avec une production de déchets métaboliques d'autant plus 
importante que le rendement de la prédation est faible. Il est de l’ordre de 
0,25 pour les amibes et de 0.02 pour les nématodes soit presque la moitié de 
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l'estimation des auteurs cités ci-dessus mais s'approche de la mesure de 
SINCLAIR et al. (1981a) sur des cultures continues en milieu non-nutritif 
pour les bactéries. 


Tas. II 


Teneurs en carbone : valeurs déduites des données de Coleman eż al. 1978 en ug g! 
de sol sec dans des microcosmes non amendés ou amendés avec 600 ug g! de glucose 


C - Bactéries C - Bactéries m C assimilé par les 
C - Métabolites 


maximum bactéries 


amendé 


2. Cycle de l'azote. 


Le rôle de la microflore, reconnu pour être fondamental dans la fixation 
et la minéralisation de l'azote est rarement pris en compte dans son contexte ` 
trophique. Dans les expérimentations en conditions non-stériles, les préda- 
teurs, quoique présents, sont la plupart du temps ignorés. Pourtant, la contri- 
bution importante de ces derniers a été plusieurs fois démontrée. 


a) Fixation non-symbiotique de l'azote. 


Les résultats acquis jusqu’à présent montrent que la fixation non-symbio- 
tique de l'azote est généralement stimulée en présence des protozoaires. C'est 
Nasir (1923) qui, pour la première fois, a mis en évidence une fixation de 
l'azote par Azotobacter sp. plus grande en culture mixte avec des amibes, 
des ciliés ou des flagellés qu’en l'absence de protozoaires. Ces résultats ont 
été confirmés par CUTLER & Bat (1927), Hervey & Greaves (1941) ou NIKOLJUK 
(1969). Cependant, cette stimulation peut étre fonction de facteurs tels que la 
concentration en substrat ou la température. En effet, dans des cultures amen- 
dées en mannitol (CUTLER & Bat 1926), l'effet stimulateur des protozoaires sur 
la fixation de l'azote n’est apparent que pour les amendements à faible 
concentration ; dans le cas de fortes concentrations, la fixation est élevée dans 
tous les cas et la stimulation due à la prédation n'est pas toujours évidente. 
En ce qui concerne la température, les expériences de DARBYSHIRE (1972) 
sur le couple Azotobacter chroococcum - Colpoda steinii, montrent que l'effet 
stimulateur des ciliés est significatif entre 15 et 25° et non à 5° C, tempé- 
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Fic. 2, — Résidu de la digestion des bactéries dans une vacuole alimentaire de Tracheleuglypha 
dentata (Rhizopoda : Testacea). Photo C. G. OcveN, British Museum, Natural History (x 10.000). 


Fic. 3. — Trophozoites (T) et kystes (K) d’amibes nues à proximité d'un apex de blé germé sur 
gélose (x 100). 


rature où l’activité est faible; à 28° C, la fixation est réduite mais plus 
importante en absence de protozoaires. Il en conclut que Colpoda stimule la 
fixation de l'azote à la température sub-optimale pour cette fixation chez une 
culture pure d’A. chroococcum. 


Trois hypothèses ont été avancées pour expliquer le mécanisme de l'effet 
stimulateur des protozoaires sur la fixation de l'azote. Compte tenu que l'acti- 
vité fixatrice a lieu pendant la phase de croissance des bactéries, CUTLER & 
BaL (1926) suggèrent que la prédation stimule la fixation en prolongeant la 
phase de croissance bactérienne. Une seconde hypothèse prend en compte 
d'éventuelles substances stimulatrices excrétées par les protozoaires. Une 
substance thermostable découverte chez Colpoda maupasi (HERVEY & 
GREAVES, 1941), peut-être de nature protéique, serait responsable de la stimu- 
lation de la croissance bactérienne et de la fixation de l'azote en présence des 
ciliés. Enfin, DARBYSHIRE (1972) considère que les protozoaires, en stimulant 
l'activité respiratoire, contribueraient à réduire la concentration en oxygène 
à laquelle A. chroococcum est très sensible pendant la période de fixation. 


Bien que le déterminisme de l'effet des protozoaires sur la fixation de 
l'azote n'ait pas été élucidé, les travaux n’ont pas progressé dans ce domaine, 
au cours des dix dernières années pendant lesquelles l'intérêt s’est davantage 
porté sur l'influence des protozaires dans la minéralisation. 
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b) Cycle interne de l'azote. 


Dans la-mesure où l'azote assimilable n'est pas un facteur limitant, de 
nombreuses expériences montrent que sa minéralisation est toujours ampli- 
fiée par la prédation (MEIKLEJOHN, 1932, COLEMAN et al., 1977, Woops et al., 
1982, GRIFFITHS, 1986). 


Contrairement à la fixation de l'azote qui est une activité spécifique 
effective pendant la croissance des populations bactériennes, la minéralisa- 
tion en terme d’ammonification est un phénomène quasi général parmi les espè- 
ces bactériennes. Pendant la phase de croissance, l'azote minéralisé est 
réorganisé, l'azote minéral devient excédentaire quand la source d'énergie 
devient limitante et la population bactérienne se stabilise. 


Cependant, la minéralisation n'est pas le fait de la microflore seule mais 
également de ses prédateurs à travers leur fonction d'excrétion. En effet, 
Dr & HARDING (1937) ont montré que des ciliés du genre Glaucoma, lavés 
par centrifugation dans un milieu non nutritif pour les bactéries, excrètent 
de l'azote ammoniacal 6 heures approximativement après l’ingestion des bac- 
téries. On considère communément que la part des protozoaires est négli- 
geable par rapport à l'activité minéralisatrice de la microflore dont l’activité 
ammonifiante peut être stimulée, au même titre que la respiration ou la fixa- 
tion d'azote, par la prédation. 


Woops et al. (1982) et CLARHOLM (1985 a et b) défendent l'idée, sans le 
prouver formellement, qu'une part appréciable de l'ammonium produit dans 
les sols, l'est par les protozoaires. Il a été montré que, en présence de proto- 
zoaires, la quantité d'azote minéralisé est toujours supérieure à celle pro- 
duite en leur absence (MEIKLEJOHN, 1932; CoLEMAN et al., 1977; SINCLAIR 
et al., 1981 a; Woops er al., 1982 ; GRIFFITRS, 1986). Le NH." produit résulterait 
d'un réajustement des rapports C/N/P entre la proie et le prédateur, l'excès 
d'azote ou de phosphore étant rejeté sous forme de NH; et de PO, ~~ 
(Hunt et al., 1977). Cette minéralisation est plus importante quand la préda- 
tion est le fait des protozoaires dont le temps de génération et, par consé- 
quent, le turnover est plus rapide que celui d’autres prédateurs (ANDERSON 
et al., 1981 b) comme le montrent des expériences comparatives de l'effet de 
la prédation de P. cepacia par l'amibe A. polyphaga et du nématode Mesodi- 
plogaster lheritieri sur l'ammonification (Woops ef al., 1982). 


L’ammonium produit dans les systèmes avec prédation par les protozoaires 
peut donc avoir deux origines : l’une protozoale, l’autre microbienne : 


— En général, les auteurs (SINCLAIR et al., 1981b; Woops et al., 1982) 
chiffrent la production protozoale en faisant la différence entre l’ammonium 
produit par un système avec prédation et un système sans prédation. Cette 
estimation néglige la notion de croissance cryptique des bactéries. Par ailleurs, 
l'origine de cet ammonium n’a pas été formellement prouvé. Il est certain 
qu'en tout état de cause, la prédation permet le recyclage de l'azote immo- 
bilisé dans la biomasse bactérienne. 


— SINCLAIR et al. (1981 a) évoquent une activation de la minéralisation 
microbienne et supposent que, dans un système à carbone limitant, outre 
la minéralisation produite par la population réelle, la croissance cryptique 
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des bactéries devrait produire de l'ammonium provenant d'un excès d'azote 
des bactéries mortes qui servent de substrat pour cette croissance. Cette 
activation pourrait aussi, comme cela a été montré pour la fixation non-sym- 
biotique, résulter d'une stimulation de la croissance de la proie par le pré- 
dateur accentuant les effets de l’activité propre de la proie tout en réduisant 
sa biomasse. 


Le rôle des protozoaires dans le fonctionnement du sol apparaît particu- 
lièrement important au niveau de la rhizosphère où leur densité est élevée 
(DARBYSHIRE & GREAVES, 1967), En microcosmes gnotobiotiques de sol, les 
teneurs en azote des racines sont supérieures dans des systèmes où l'amibe A. 
polyphaga se nourrit de Pseudomonas cepacia que dans des systèmes où la bac- 
térie est seule (ELLIOT et al., 1979). De plus, en présence de l’ensemble des pro- 
tozoaires et des bactéries totales, CLARHOLM (1984, 1985 a) montre également 
une production primaire stimulée. 


Des représentations spatiotemporelles ont été proposées pour mieux appré- 
hender le mécanisme de cet effet protozoaire sur la minéralisation locale de 
l'azote autour des racines. Le modèle d'ELLIOT (ANDERSON et al., 1981 a) propose 
de distinguer des secteurs d'activité des micro-organismes le long de la racine 
à partir de l’apex sachant que la racine progresse alors que le sol et ses micro- 
organismes restent en place : les exsudats carbonés produits par la coiffe sti- 
mulent à son passage la biomasse bactérienne qui immobilise l'azote minéral ; 
à proximité des poils absorbants, la disponibilité en carbone diminue créant un 
facteur limitant pour les bactéries. Celles-ci sont consommées par les préda- 
teurs, protozoaires en l'occurence, qui minéralisent l'azote le rendant dispo- 
nible pour la racine dans sa zone d'absorption. Ce modèle semble supposer que 
la prédation évite la compétition pour l'azote entre la plante et les bactéries. 
CLARHOLM (1985 b) reprend le même modèle et y apporte des précisions qui 
n'ont malheureusement pas de supports expérimentaux comme la stimulation 
de l’activité des protozoaires par le CO, ou la partition de l'azote bactérien du 
bol alimentaire des protozoaires en trois : 1/3 de biomasse, 1/3 de déchets sous 
forme de parois cellulaires, 1/3 sous forme d’ammonium. 


Ces modèles, bien que très séduisants, sont très théoriques. En effet, ils 
considèrent que les protozoaires sont peu mobiles or, les flagellés et les ciliés 
sont présents partout le long de la racine (McCLELLAN et al., 1981) et particu- 
lièrement dans l'espace ouvert par la croissance de la racine dans le sol, les ami- 
bes stimulées par des populations bactériennes en croissance se développent au 
niveau de l'apex, comme le montrent nos expériences sur gélose où l’attirance 
des protozoaires pour l'environnement racinaire est visible (Fig. 3 et 4) : à la 
périphérie directe des racines (apex et poils absorbants), c'est-à-dire à moins 
de 500 um, se trouvent la majorité des trophozoites, les kystes dominent dans 
une zone distante d'environ 1 mm puis leur densité diminue à mesure qu'on 
s'éloigne. De plus, d'après nos observations en culture, les bactéries en état de 
maintenance ne semblent pas être très comestibles pour les protozoaires 
(DARBYSHIRE, 1972 ; CoûTEAUX & OGDEN, 1987). On voit mal, dès lors, pourquoi 
les protozoaires éviteraient le voisinage de l’apex où les bactéries en croissance 
sont abondantes pour lui préférer la zone des poils absorbants. Les zones hypo- 
thétiques décrites par le modèle d’ELLior ne trouvent donc pas leur confirma- 
tion dans les faits. 
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Fic. 4. — Densité des trophozoites (+) et des kystes (.) d’amibes nues à proximité d'un apex 


de blé germé sur gélose. 


3. Modèles mathématiques. 


On doit essentiellement à HuNT et ses collaborateurs (HUNT, 1977 ; HUNT et 
al., 1977, 1985, 1987) les tentatives de modélisation des cycles du carbone et de 
l'azote qui tiennent compte de différents groupes animaux et parmi ceux-ci, les 
protozoaires. Pourtant d'après ces auteurs (HUNT et al., 1987), 37 % de l'azote 
est minéralisée par les animaux dont 31 % par les prédateurs de bactéries (pro- 
tozoaires et nématodes). Ces valeurs élevées sont basées sur des postulats dis- 
cutables, comme l'affirmation que l'azote rejeté par les nématodes ou les proto- 
zoaires est essentiellement minéral ou le choix d'un C/N fixe pour les animaux 
alors qu'il varie en fonction de leur état physiologique, ou des estimations 
surestimées, comme celle du rendement de la prédation par les protozoaires. 
Ces valeurs qui ont certes un intérêt prédictionnel ne sont malheureusement 
pas confirmées par des expérimentations. 


IV. — CONCLUSIONS 


Les protozoaires, grace à leur taille et leur faculté d’enkystement, sont 
particulièrement adaptés à l'habitat-sol où ils sont les prédateurs de bactéries 
dominants en nombre. Le sol leur offre un espace interstitiel riche en nourri- 
ture et en supports et son pouvoir de rétention en eau crée des conditions 
d'humidité variables qui favorisent la multiplication des pullulations locales et 
la recherche de refuges. C'est à travers leurs relations trophiques que leur rôle 
dans les sols est le plus important. Ils constituent ainsi de bons modèles pour 
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aborder l'étude du fonctionnement du sol et tester dans ce domaine les 
concepts plus généraux de la macroécologie. 


En effet, matériel de choix pour l'étude de la dynamique des populations 
dans la relation prédateur-proie, ils ont été reconnus comme régulateur des 
populations bactériennes qu'ils maintiennent à un seuil de densité stable infé- 
rieur à la densité correspondant à la capacité biotique, obtenue en leur absence. 
Cette valeur d'équilibre est le fruit d'une relation dynamique où la prédation 
compense la reproduction. Il existe donc une croissance bactérienne cryptique 
dont la production est utilisée par le prédateur pour son propre développement. 
Si, par ses métabolites, le prédateur recycle des substrats pour les bactéries, 
contribuant ainsi à cette production, il rejette aussi des déchets difficilement 
biodégradables qui peuvent contribuer à l'accumulation de la matière orga- 
nique stabilisée. La modélisation de ces concepts : croissance, mortalité, préda- 
tion, produits du métabolisme ou de la lyse des cellules mortes, permet d’ap- 


préhender les limites théoriques des mécanismes et d'orienter l'expérimenta- 
tion. 


Dans l'analyse des cycles des éléments biogéochimiques, c'est aux bactéries 
que sont communément attribuées les activités nécessaires à production des 
nutriments pour les plantes. Il s'avère cependant que la relation trophique 
protozoaires-microflore amplifie les fonctionnements tant en ce qui concerne le 
cycle du carbone que celui de l'azote et du phosphore. Si dans la production de 
CO, ou la fixation de l'azote, les protozoaires agissent en stimulant la fonction 
bactérienne, ils pourraient être des agents directs de la minéralisation de l'azote 
et leur efficacité serait largement supérieure à celle d'autres prédateurs. 


Le mécanisme de fonctionnement du sol ne peut donc plus être analysé en 
faisant l'impasse sur l'un de ses compartiments majeurs, les protozoaires, 
dont l’ubiquité et l'abondance tant dans les sols naturels que dans les sols de 
culture en font, par le biais de leurs relations trophiques avec la microflore, un 
paramètre important de sa fertilité. 


RÉSUMÉ 


Les protozoaires du sol représentent un compartiment important dans le 
fonctionnement biologique du sol où ils ont un rôle régulateur de la biomasse 
microbienne et stimulateur de son activité. Cet article analyse l'ensemble des 
résultats obtenus en ce qui concerne la relation prédateur-proie : protozoaires- 
microflore. Il propose des voies d'approche (modèles d'étude, microcosmes) et 
soulève les problèmes techniques des mesures quantitatives (dénombrement, distinc- 
tion entre les trophozoites et les kystes). Il situe les protozoaires par rapport au 
biotope, à l'espace vital et à la disponibilité en eau. Il montre le rôle régulateur 
des protozoaires sur la microflore tellurique et discute de quelques modèles mathé- 
matiques qui illustrent la relation prédateur-proie. Il souligne l'effet stimulateur 
de la prédation sur certaines fonctions microbiennes comme la respiration ou la 
fixation non-symbiotique de l'azote et suggère que les protozoaires pourraient parti- 
ciper directement à la minéralisation de l'azote. 
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SUMMARY 


Prey-predator relationship (protozoa-microflora) in soil: rôle in population 
regulation and consequences on the carbon and nitrogen cycles 


Protozoa are an important component of the soil biota, because they regulate 
the size and the activity of the microbial biomass. Most of the published data on 
preypredator relationships between protozoa and microflora are discussed and ana- 
lysed. Different experimental approaches are proposed (models, microcosms) and 
technical problems of the quantitative measurement are discussed (counting me- 
thods, distinction between trophic forms and cysts). The relationships between 
protozoa and biotop is discussed with respect to space and water availability. 
The regulatory réle of protozoa on the microbial biomass is demonstrated and 
mathematical models of prey-predator relationships are discussed. The stimulating 
effect of predation on some microbial functions, such as respiration and non- 
symbiotic nitrogen fixation, are emphasized and the participation of protozoa on 
nitrogen mineralization is suggested. 
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